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NAGEIACEAE — A NEW GYMNOSPERM FAMILY 


Fu DE-ZHI 
(Laboratory of Systematic and Evolutionary Botany, Institute of Botany, Academia Sinica, Beijing 100093) 


Summary A new monotypic gymnosperm family, Nageiaceae D. Z. Fu, is sepa- 
rated from Podocarpaceae. It is characterized by having multinerved leaves with- 
out costae, and primitive shoot — like female reproductive organs (female strobili ). 
The new family contains a single genus consisting of 2 sections, 5 species and is 
distributed along the western coast of the Pacific, from low coastal mountains of 
eastern and southern Asia to the Phillipines and Papua New Guinea. 

The first species in the Nageiaceae was described as an angiosperm, Myrica 
nagi Thunb. (1784), but it was soon recognized to be a gymnosperm belonging 
to-a new genus, and was renamed as Nageia japonica Gaert. (1788). The generic 
name, Nageia, however, has seldom been used,and the members of Nageia have 
generally been treated as an isolated section of Podocarpus in the Podocarpaceae. 
When revising the Podocarpaceae, De Laubenfels (1969) established a new genus 
Decussocarpus based on Nageia, but several years later (1987) he revived the old 
generic name, Nageia. Page (1988,1990 )considered Nageia to bea valid generic 
name and redefined it as a natural genus. 

The distinctive,broadly lanceolate, multinerved leaves (without costae) of Nageia 
are rather unusual in gymnosperms,only being similar to those of Agathis in the 
Araucariaceae, their leaves are also similar to each other in anatomy. For example, 
there are many single vascular bundles arranged parallelly, between which 
occur sclerenchyma cells in the mesophyll. Apparently,leaves in Nageia are rather 
similar both externally and internally to paleogymnosperm cordaitean leaves, and 
sclerenchyma cells found in Nageia might be the remains of straps between veins 
in cordaitean leaves. In addition to leaf characters, the large and nearly round 
pith of the young shoot in Nageia appears to be a reminiscent of the large pith in 
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cordaitean stem. 

The female reproductive organs (female strobili ) in Nageia are shoot — like. 
The female strobilus has a sterile terminal bud, and several opposite or 
subopposite sterile scaly bracts on its axis; two opposite megasporophylls are 
found near the axis apex and both have an anatropous ovule which is almost en- 
tirely covered by the megasporophyll; a bract is partly adnate to the lower back 
of the megasporophyll; mature arillate seeds are 1 一 2 or occasionally 3 in number; 
the axis becomes woody when the seeds mature, but in some species ( N. 
wallichiana) the upper part of the axis becomes fleshy (in the shape of a receptacle ), 
in which no distinct boundary was found between the fleshy receptacle and the 
woody part, and both have the same scaly bracts or traces. 

Many characters in Nageia are distinctly different from those in Podocarpus. 
Leaves in the Podocarpaceae have distinct midribs; in Podocarpus, the reproduc- 
tive organ, which was generally thought to be similar to that in Nageia, has no ter- 
minal bud, and its bract is entirely free from the lower back of the 
megasporophyll, the fleshy receptacle is derived from both the axis and the sterile 
bracts (except the lowest two), and the female strobilus at the seed stage has a sec- 
ondary stalk. 

The multinerved leaf in Nageia can rarely be found in most of the living 
gymnosperms except in some rather isolated groups, such as Araucariaceae, 
Ephedraceae, Ginkgoaceae and Welwitschiaceae. Paleobotanical evidence shows that 
multinerved leaves have been found in all of the geological ages from the Paleozoic 
to the present, and such a shoot 一 like female reproductive organ as in Nageia was 
found in some paleogymnosperms. It is very difficult to determine the systematic 
positions of these fossil plants because of lacks adequate material of reproductive 
organs or even lack of complete vegetative organs. The vascular system and 
leaf characters of gymnosperms are considered to be very conservative, and the 
fact that the common’ leaf shape and venation exist in both fossil and living 
gymnosperms could imply that there exists a multinerved—leaved evolutionary 
line ( M -line ) in gymnosperms, which could be traced back to the 
paleogymnosperm cordaitean plants or even older ones with multinerved leaves. 
The different types of the female strobili (female reproductive organs) of living 
gymnosperms, regardless of having one or only several seeds without a typical 
cone or many seeds with a cone, might have been derived from shoot- like or spike— 
like female reproductive organs possessed by their common ancestor.The fossil eviden 
ce shows that the typical cone similar to those of living gymnosperms first appeared 
in the Jurassic, much later than the single—seeded fossil plant without cones. The seed 
fossil appeared in the late Devonian Period.It is very difficult to infer the relationships 
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among living gymnosperms，which are hardly derived from one another. But an 
analysis of the strobili, including the axis structure and position, number, 
morphology and degree of adnation of the phyllomes on them, would be helpful 
to the study of their phylogeny. It is evident, therefore, that the gymnosperms 
with leaves having a midrib might also havea rather long evolutionary course, but no 





transition between the midrib and multinerved patterns of leaf venation has so far 
been found in both living and fossil plants. 

Finally, it is noteworthy that the Nageiaceae are distributed along the western 
coast of the Pacific, where many primitive representatives, both in gymnosperms 
and angiosperms, still survive. This would be advantageous to the consideration 
of Nageiaceae as a primitive representative, or a descendant of the paleogymnos 
- perm cordaitean plants. 

Key Word Nageiaceae D. Z. Fu; Female reproductive organs; Female strobilus; 
Multinerved leaf; Multinerved —leaved evolutionary line (M — line) 


WE HHP Nageiaceae 是 根据 叶 无 中 脉 而 具 多 数 近 平行 细 脉 和 肉 性 生殖 器 官 接近 原始 的 枝条 状 结构 ， 
从 裸子 植物 罗汉 松 科 Podocarpaceae 中 分 出 的 单 属 新 科 。 新 科 内 有 2 个 组 ，5 个 种 ， 分 布 于 太平 洋 西 
海岸 的 东亚 、 南 亚 近 海山 地 至 新 几内亚 等 南 太平 洋 岛屿 区 域 。 该 科 植 物 具有 2 个 以 上 叶 迹 和 无 中 脉 的 
多 脉 叶 类 型 ， 在 现存 的 裸子 植物 中 十 分 特殊 ， 仅 与 少数 几 个 系统 位 置 较为 孤立 或 系统 位 置 不 甚 清楚 的 
类 群 有 一 定 相似 之 处 ， 而 与 其 他 大 多 数 具 中 脉 叶 类 型 的 类 群 几乎 没有 任何 过 渡 和 联系 。 古 植物 学 证 据 
表明 ， 自 古生代 以 来 ， 各 不 同 地 质 时 期 均 有 这 种 多 脉 叶 类 型 化 石 存在 ， 同 时 ， 在 某 些 古 裸子 植物 化 石 
中 ， 也 存在 接近 Nageiaceae 所 具有 的 枝条 状 肉 性 生殖 器 官 类 型 。 据 此 推测 ， 在 裸子 植物 系统 发 育 中 ， 
可 能 存在 一 条 以 叶 具 多 脉 为 标志 的 M - 演化 线 (multinerved -leaved evolutionary line )， 这 条 演化 线 
可 追溯 至 上 右 裸子 植物 科 达 类 甚至 更 古老 的 类 群 . 

Xi] 人 竹 柏 科 ; 肉 性 生殖 器 官 ， 大 孢子 叶 球 ; 多 脉 叶 ;M 一 演化 线 


一 、 人 研究 历史 


竹 柏 属 Nageia 是 裸子 植物 中 引 人 注 目的 类 群 ， 最 早 发 现 的 植物 定名 为 Myrica nagi 
Thunb. (Fl . Jap. 76. 1784). 稍 晚 ，Gaertner 认识 到 这 种 植物 应 为 裸子 植物 中 的 
新 属 ( Stiler 1912)， 并 依据 Myrica nagi 这 个 植物 名 称 发 表 了 Nageia japonica 
Gaertner (De Fruct. et Sem. 191. 1788). 但 在 这 个 植物 的 描述 中 ， 仍 然 混杂 着 
被 子 植物 杨梅 属 WDrica 的 一 些 性 状 (Stiler 1912; De Laubenfels 1969 )， 造 成 一 定 的 混 
B. 同时 ， 他 没有 使 用 Thunberg 的 种 加 词 masgi 。 后 人 一 般 把 该 属 的 植物 归 人 罗汉 
松 科 Podocarpaceae 罗汉 松 属 Podocarpus 中 作为 一 个 独立 的 组 ，Podocarpus Sect. 
Nageia Endl. (Syn. Conif. 207. 1847) ( 郑 万 钧 等 1978 ), 而 Nageia 通常 是 作为 保留 
属 名 Podocarpus 的 异 名 。 De Laubenfels(1969) 修订 Podocarpaceae 时， 把 Nageia 
属 独立 出 来 ， 并 重新 命名 为 Decussocarpus De Laub. (Jour. Am. Arb. 50: 34 
1969), 但 他 在 1987 年 重新 修订 时 ， 恢 复 使 用 Nageia 属 名 ,而 把 Decussocarpus 作为 
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该 属 的 新 异 名 。 在 De Laubenfel 的 Nageia 中 ， 仍 混 有 其 他 类 群 的 植物 。 Page (1988， 
1990) 在 裸子 植物 研究 中 ,确认 Nageia 属 名 的 合法 性 ,澄清 了 该 属 的 主要 特征 为 具 独 
特 的 宽大 多 脉 叶 和 分 枝 的 生殖 器 官 构造 ， 并 指出 该 属 为 极 自然 的 类 群 (Page 
1988, p. 381). 





| 二 、 性 状 和 演化 

竹 柏 属 Nageia 主要 特征 为 常 绿 乔木 ， 叶 宽阔 大 型 ， 不 具 中 脉 而 具 多 数 近 平行 的 细 
脉 ， 叶 对 生 或 近 对 生 ， 叶 片 基部 收 绞 为 短 柄 ， 并 在 着 生 处 扭转 90 RE. 这 些 营养 体 性 状 ， 
在 现代 裸子 植物 中 是 十 分 独特 的 (Orr 1944) ， 仅 在 少数 类 群 中 有 一 定 与 之 相似 的 性 状 ， 
该 属 特别 与 南洋 杉 科 Araucariaceae 的 贝壳 杉 属 Agathis 极为 相似 (Stiler 1912 p. 
458; Buchholz et al. 1948; De Laubenfels 1953,1969, 1988 p. 391)， 两 者 营养 体 
上 的 主要 差异 在 于 Nageia 的 小 枝 顶 芽 有 数 个 长 尖 头 ， 而 Agathis 项 芽 为 卵 圆 球形 。 
Nageia 与 4gathis 的 叶片 解剖 构造 也 十 分 相似 ， 都 为 多 条 单 束 维 管束 平行 排列 ， 叶 肉 组 
织 中 均 有 厚 壁 细胞 存在 。 一些 作 者 (Stiler 1912 p. 451; De Laubenfels 1953， 姚 辟 
君 等 1982 p. 291) 曾 根据 时 结构 特征 把 Nageia 与 Agathis 等 属 归 为 同一 类 型 。 
Buchholz et al. (1948 p. 305) #1 Taylor (1981 p. 427) 等 ， 也 从 叶子 外 部 形态 和 
内 部 结构 研究 中 ， 认 识 到 古 裸子 植物 科 达 类 (cordaitean groups) 与 上 述 类 群 的 相似 
gk. 而 Nageia 和 Agathis 叶肉 组 织 中 的 厚 壁 细胞 ， 可 能 是 科 达 类 叶片 中 成 束 厚 辟 组 织 
( 脉 间 纹 ) 的 残迹 。 Nageia 1 一 2 年 生 小 梳 徒 手 切片 可 见 到 较 大 的 近 圆 形 髓 心 ， 与 
Podocarpus 属 1 一 2 年 生 小 枝 所 具有 的 较 小 的 多 角形 信心 也 明显 不 同 。 Nageia Hit 
近 圆 形 并 较 大 这 一 性 状 ， 与 古 裸子 植物 科 达 类 等 具有 的 大 散心 (Baxter 1959, p. 164, 
figs. 1— 4, Meyer—Berthaud et al. 1991, Miller 1977, p. 220, Gifford and Fos- 
ter 1981, p. 448, Jeffrey 1985 p. 305) 相似 ， 应 为 一 残存 的 原始 性 状 。 Nageia tit 
性 生殖 器 官 ， 即 所 谓 的 大 孢子 叶 球 (female strobilus ), 更 多 地 保留 了 枝条 状 的 原始 结 
构 (Wilde 1944). 大 孢子 叶 球 轴 的 顶端 可 见 到 不 发 育 的 顶 芽 ， 轴 上 有 多 数 对 生 或 近 对 
生 的 鳞片 状 的 不 育 苞 片 ， 仅 最 上 部 有 2 个 对 生 的 可 育 大 孢子 叶 ， 每 大 孢子 叶 生 一 枚 倒 生 
胚珠 ， 胚 珠 几 乎 完全 为 大 孢子 叶 包 被 ， 大 孢子 叶 背 部 近 基部 与 下 方 一 枚 苞 片 半 合 生 。 
成 熟 种子 1 一 2 枚 ， 偶 有 2 个 以 上 种 子 成 熟 的 情况 (Wilde 1944, 陈 定 如 1987)， 种 子 
具 稍 肉质 假 种 皮 ， 种 子 成 熟 时 ， 大 孢子 叶 球 的 轴 木 质 化 呈 种 柄 状 ， X EG SER UCET TR 
存 或 脱落 的 痕迹 。 肉 托 竹 柏 Nageia wallichiana 的 种 子 成 熟 时 ， 种 子 下 方 有 肉质 膨 
大 的 种 托 ， 但 该 肉质 膨大 种 托 的 基部 不 存在 象 Podocarpus 肉质 种 托 基部 所 具有 那样 的 2 
枚 苞 片 ， 并 与 下 方 非 肉 质 膨 大 的 木质 部 分 没有 蕉 然 分 明 的 界线 ， 在 种 托 和 种 柄 上 都 有 大 
小 相同 的 鳞片 状 苞 片 宿 存 或 其 脱落 的 痕迹 ， 可 见 其 肉质 种 托 主 要 是 由 大 孢子 叶 球 轴 的 上 
部 特 化 而 成 ， 不 育 的 苞 片 并 不 象 Podocarpus 那样 肉质 膨胀 并 参与 种 托 的 形成 。 
Wasscher(1941 ) 还 注意 到 N. wallichiana 的 种 子 成 熟 前 ,其 肉质 膨大 种 托 并 不 形成 ,这 一 
点 也 与 Podocarpus 明显 不 同 。 有 些 经 常 被 引证 的 有 关 Nageia 种 托 的 绘图 是 不 准确 的 
(DeLaubenfels 1988 p. 392 fig. 41F; Keng 1972 p. 52. fig. 5; Page 1990, p.338, 
fig. 181— B; Pilger 1926 p. 246. fig. 134B; Zimmermann 1959, p. 451, fig. 


6 期 傅 德 志 : 裸子 植物 一 新 科 - CHOR 519 
257 一 B)， 有 关 Nageia 生殖 器 官 的 式样 及 与 某 些 前 人 经 常 引用 图 之 比较 见 图 1。 

罗汉 松 科 Podocarpaceae 营养 和 生殖 器 官 的 形态 构造 都 与 Nageia 截然 不 同 ， 叶 片 
HAW BK, 生殖 器 官 也 不 再 有 残存 的 顶 芽 构造 。 Podocarpus 等 属 所 具有 肉质 种 托 
构造 ， 也 与 Nageia wallichiana 的 明显 不 同 ， 是 在 大 孢子 叶 球 发 育 早期 ， 由 所 有 的 不 育 
部 分 ， 即 轴 和 不 育 苞 片 共同 膨大 肉质 化 形成 的 (Gibbs 1912; Bierhorst 1971 p. 445. 
fig. 25— 10B, p. 446. fig. 25-11), 仅 在 大 孢子 叶 球 的 基部 保留 有 一 对 苞 片 。 FE 
胚珠 的 大 孢子 叶 背 部 也 不 像 Nageia 那 样 ， 有 与 之 半 侣 生 的 苞 片 存在 ， 种 子 成 熟 时 ， 肉 
质 种 托 下 部 的 木质 种 柄 ， 不 是 大 孢子 叶 球 轴 的 一 部 分 ， 而 是 伴随 胚珠 和 种 托 发 育 而 逐渐 
伸 长 的 次 生 构造 ， 其 上 面 没 有 任何 附属 器 官 着 生 的 痕迹 ( 见 图 1:7,8 )。 











图 1 人 竹 柏 生殖 器 官 图 解 及 与 其 他 类 群 之 比较 1. 肉 托 竹 柏 成 熟 色 球 花 ( 标 本 引 自 英国 爱丁堡 皇家 植物 园 标 本 室 )。 
2 一 3. FCPS MEER TE. 4. 竹 柏 种 子 及 种 醒 。 5. 肉 托 竹 柏 肉 球 花 ， 引 自 Pilger 1926， 此 图 有 两 处 错误 ; 
(1) 肉质 种 托 并 非 来 自 变态 的 苞 片 ; 2)》 种 子 和 种 托 的 梗 并 非 是 裸 的 。6. 肉 托 竹 柏 肉 球 花 ， 引 自 De Laubenfels 
1988 ， 此 图 错 在 种 子 和 种 托 的 梗 并 非 是 裸 的 。 7 一 8。 罗 汉 松 肉 球 花 的 发 育 ， 引 自 Bierhorst 1971, 7. 在 发 育 
的 早期 阶段 ， 种 子 和 肉质 种 托 下 面 几 乎 没有 梗 ; 8. 在 传粉 阶段 ， 种 子 和 肉质 种 托 下 面 始 有 伸 长 的 总 醒 。 

Fig. 1 The reproductive organs of Nageia and comparing to other groups 1. N. wallichiana, mature female 
strobilus (from herbarium of RBG. Edinb. Streimann H. ans P. Katik 51765, collected from Papua and New 
Guinea) 2— 3. N. Wallichiana. young female strobilus (cited from Wasscher 1941, fig.lla. b). 4. N. 
nagi, seed and its stalk (cited from Pilger 1926. p. 246. fig. 174E). 5. N. wallichiana, mature female 
strobilus from Pilger 1926. there are two wrongs: (1) the fleshy receptacle is notlike that in fig. 6 from the 
modified bracts, and (2) the stalk under seed and receptacle is not naked; 6. Female strobilus of NW. 
wallichiana from De Laubenfel 1988, the stalk should not be naked. 7— 8. Podocarpus macrophyllum, the devel- 
opment of the female strobilus. 7 . in the early stage. there is nearly no stalk under the young seeds and 
fleshy receptacle; 8. in the pollination stage, the stalk elongated (modified from the photographs of Bierhost 

1971. p. 445. fig. 25— 10B. p. 446. p. 446. fig. 25— 11B). 
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EX Nageia 的 形态 性 状 ， 与 Podocarpaceae 相差 甚 远 ， 而且 至 今 还 找 不 到 这 个 属 所 具 
有 的 多 脉 叶 类 型 与 其 它 裸子 植物 类 群 所 具有 的 单 脉 叶 类 型 之 间 的 过 渡 类 型 或 其 他 联系 。 r 
植物 资料 (斯 行 健 1953,，1956 P1. XXXVI, figs. 1, 2, XXXVII, figs. 1 — 5, XXXVIII, figs. 
1 一 4, XXXIX, figs. 1— 3, XLVII, figs. 1 — 3, XLIX, figs. 1 — 6; 斯 行 健 和 徐 仁 
1954， 斯 行 健 和 李 星 学 1963; “中 国 古 生 代 植 物 ”编写 组 1974; Harris 1935; Florin 1950, 
1958; De Laubenfel 1953; Miller 1977 p. 220; Krassilov 1982 p. 22, pl. 8, figs. 88. 
90,92 — 94; Meyen 1987, p. 206 Meyer- Berthaud et al. 1991, p. 189, 190, 196) 
说 明 类 似 Nageia 的 这 种 多 脉 叶 类 型 存在 于 从 古生代 末 至 今 漫长 的 各 个 地 质 年 代 中 。 许多 
植物 学 家 都 注意 到 裸子 植物 的 某 些 类 群 ， 不 论 是 古代 类 群 还 是 现代 类 和 群 ， 由 于 同 具 多 脉 叶 性 . 
状 而 表现 出 一 定 的 相似 性 (Stiler 1912 p.454; Harris 1935; Florin 1950 p. 274; Buchholz et 
al. 1948 p. 62; De Laubenfel 1953, 1969, 1988; 塔 赫 他 间 著 , 匡 可 任 等 译 1963; Taylor 
1977 p.427; 李 星 学 1982, 1985; EHR 1987, ( 注 1),Page 1988 1990). BARN ageia Ail Agathis 
等 属 的 叶片 形态 , 与 许多 化 石 植物 , 尤 其 与 ~- 些 系统 位 置 不 其 清楚 的 形态 属 的 部 分 化 石材 料 是 
十 分 相似 的 。 由 于 缺乏 这 些 化 石 植物 类 群生 殖 器 官 .甚至 完整 的 营养 器 宫 的 可 靠 证 据 , 很 难 判 
断 它们 在 裸子 植物 系统 中 的 位 置 .裸子 植物 的 叶 部 特征 具有 相当 的 保守 性 (De Laubenfel 1953 ; 
伊 稍 1977; Gifford et al. 1981)， 上 述 这 些 类 群 所 共同 具有 的 叶 形 和 脉 序 似乎 表明 ， 在 裸 
子 植物 的 系统 发 育 中 ,可 能 存在 着 一 条 以 多 脉 叶 类 型 为 标志 的 M- 演 化 线 (multinerved leaved 
evolutionary line), M — 演化 线 的 祖先 类 型 可 能 追 朔 到 古 裸子 植物 科 达 类 ， 甚 至 更 古老 的 
类 群 。 现代 裸子 植物 中 ， 除 Araucariaceae 和 Nageiaceae 以 外 的 几 个 叶 不 具 中 脉 的 类 群 ， 
-如 银杏 科 Ginkgoaceae (Arnott 1959; Gifford et al. 1981; Coulter et al. 1917 p.187), 
Hk 黄 科 Ephedraceae ( Foster 1972; Marsden et al 1955)  # = # 
Welwitschiaceae (Takeda 1913; Coulter et al. 1928 ) 等 ,系统 位 置 都 不 其 清楚 ， 它 们 可 能 
都 是 这 条 演化 线 上 的 成 员 。 在 裸子 植物 系统 发 育 中 ， 可 能 存在 着 几 条 演化 途径 (Greg 
uss 1955; Beck 1966; Harris 1976; Taylor 1976), M — 演化 线 的 成 员 与 裸子 植物 其 他 
类 群 的 关系 还 有 待 于 更 广泛 和 深入 的 研究 。 

Nageia 生殖 器 官 的 形态 构造 ， 与 M 一 演化 线 上 的 原始 类 型 古 裸子 植物 科 达 类 的 某 些 式 
样 也 十 分 相似 。 古 裸子 植物 化 石材 料 (Florin 1939 p. 549, 1954 p 267; 斯 行 健 1956 L , 
figs. 1 — 4,LII, figs, 1, 2, LII, figs. 1, 5, 6, LVI, figs. 1— 6, LVI, figs. 1— 14; 
Miller 1977 p. 220; Harris 1976 p. 125; Taylor 1977; Meyen 1984 p. 78, fig. 25 , 
王 世 俊 1987,( 注 1) 表明 ， 自 古生代 以 来 的 古 裸 子 植物 科 达 类 或 其 他 类 群 中 ， 峻 性 生殖 器 官 
为 具 叶 状 苞 片 或 鳞片 状 苞 片 的 生殖 枝 的 式样 较为 常见 ， 其 构造 为 近 枝 条 状 ， 轴 上 部 有 数 个 伸 
长 的 可 育 构造 ， 每 可 育 构 造 通常 有 一 枚 倒 生 胚珠 ， 轴 的 下 部 有 多 数 不 育 苞 片 。 种 子 的 化 石 
更 为 常见 ， 种 子 可 能 具有 各 式 套 被 (cupulate)， 甚 至 可 能 有 假 种 皮 。 Nageia 的 雌性 生 
殖 器 官 形 态 结构 与 上 述 性 状 的 差异 在 于 它 的 结实 构造 更 为 简化 ， 其 可 育 或 不 育 苞 片 缩短 
变 小 或 鳞片 化 ， 结 实数 目 减 少 为 1 至 2 个 .Meyen (1984 p. 78 ) 的 研究 表明 ， 科 达 类 的 
可 育 构造 可 表现 出 数目 上 的 系列 变异 式样 。 另 一 方面 Nageia 的 大 孢子 叶 球 中 也 偶然 出 . 
现 次 级 分 枝 及 结实 2 个 以 上 的 情况 (Wilde 1944; 陈 定 如 .1987)， 这 一 事实 说 明 两 者 之 
闻 可 能 具有 一 定 的 联系 。 Witde (1944 ) 明 确 指出 类 似 Nageia 所 具有 的 枝 状 肉 性 生殖 
器 官 构造 ， 与 科 达 类 的 极为 相似 ， 同 时 指出 南洋 杉 科 的 肉 性 生殖 器 官 也 与 这 种 枝 状 构造 





6 期 Ges: 裸子 植物 一 新 科 -- 人 竹 柏 科 521 


十 分 相似 。 南洋 杉 科 具有 许多 古老 的 性 状 ， 尤 其 在 木材 解剖 方面 与 科 达 类 极为 相似 ( 塔 
替 它 间 著 ， 匡 可 任 等 译 1963; Gifford et al. 1981; Greguss 1955). 该 科 肉 性 生效 
器 官 为 典型 的 球 果 式 样 ， 也 可 能 来 自 科 达 类 的 枝 状 肉 性 生殖 器 官 。 目前 一 般 认 为 在 裸 
子 植物 系统 发 育 中 ， 球 果 式 样 的 肉 性 生殖 器 官 可 能 都 是 早期 枝 状 或 穗 状 峻 性 生殖 器 官 高 
度 变态 和 特 化 的 结果 。 具有 接近 现代 典型 球 果 式样 的 类 群 都 出 现 得 较 晚 ， 而 且 大 部 分 
具 球 果 的 特 化 类 群 之 间 也 不 太 可 能 存在 直接 的 演化 关系 ， 它 们 有 可 能 是 分 别 独 立 衍 生出 
来 的 。 Nageiaceae füAraucariaceae 峻 性 生殖 器 官 构造 的 不 同 ， 可 能 代表 了 M 一 B 
化 线 上 原始 的 枝 状 峻 性 生殖 器 官 向 不 同方 向 演化 的 结果 。 除 此 以 外 ，Nageiaceae RA He 
色 体 基数 x= 13(Z ou 1983 )， 这 一 性 状 亦 与 Araucariaceae 相 一 致 (Page 1988 ), 也 说 
明 这 两 个 科 之 间 可 能 有 一 定 的 联系 。 

在 其 他 叶 具 中 脉 的 裸子 植物 中 ， 几 乎 所 有 不 形成 球 果 的 那些 类 群 ， 如 罗汉 松 科 
Podocarpaceae. 三 尖 杉 科 Cephalotaxaceae 和 红豆 杉 科 Taxaceae 等 ， 其 大 孢子 叶 球 都 
或 多 或 少 地 保留 着 原始 的 枝条 状 结构 ， 即 大 孢子 叶 球 轴 的 上 部 有 一 至 数 个 种 子 发 育 ， 下 
部 有 数 个 不 育 的 苞 片 ， 种 子 成 熟 时 ， 整 个 大 孢子 叶 球 或 有 次 生 的 总 梗 ( 郑 万 钧 等 1978; 
Keng 1978; Fu 1984; Wilde 1944)， 由 此 可 见 ， 裸 子 植物 大 孢子 叶 球 原 始 的 式样 为 
可 育 的 枝条 状 结构 ， 愈 是 特 化 的 类 群 ， 其 大 孢子 叶 球 的 式样 与 这 种 枝条 状 的 式样 偏离 傅 
远 。 因 此 ， 在 裸子 植物 系统 发 育 中 ， 种 子 单 生 或 少数 发 育 且 不 形成 球 果 的 类 群 ， 与 种 子 
多 数 发 育 并 形成 球 果 的 类 群 ， 可 能 都 是 来 自 具有 原始 的 枝条 状 肉 性 生殖 器 官 的 共同 祖 
Ko 这 些 类 群 相互 之 间 不 太 可 能 有 直接 的 演化 关系 ， 但 对 这 些 类 群 大 孢子 叶 球 的 轴 及 
轴 上 各 器 官 相 对 位 置 .数目 .变形 及 合生 
程度 等 的 变异 式样 的 分 析 和 理解 ， 是 有 
可 能 粗略 判断 出 它们 分 化 的 早晚 。 把 这 
些 形态 性 状 与 古 植 物证 据 结 合 起 来 分 析 
可 知 ， 叶 具 中 脉 的 裸子 植物 也 具有 相当 
漫长 的 演化 历史 。 揭示 这 些 类 群 相互 之 
间 的 演化 关系 ， 以 及 它们 与 M - 演化 线 
上 成 员 的 关系 ， 对 研究 裸子 植物 中 的 形 
态 演 化 和 系统 发 育 将 是 十 分 有 价值 的 。 

Nageia 的 每 个 小 孢子 叶 具 两 个 小 孢 
FR, DWF ATR 1986)。 现代 
裸子 植物 中 ， 小 孢子 具 气 赛 的 特征 仅见 
于 松 科 Pinaceae ,罗汉 松 科 Podoca- 
rpaceae 和 人 竹 柏 科 Nageiaceae 等 “> 
数 科 中 的 部 分 或 全 部 植物 ( 王 伏 雄 等 ` 
1955; Zhang 1989; Xi 1986)， 而 这 一 图 2、 竹 柏 属 分 布 区 示意 图 


















































性 状 在 古 裸子 植物 中 却 很 常见 (欧阳 舍 thi 
N Fig .2 The distribution of Nageia 
1964; Millay et al. 1976; X it (£ 1987 Sect.. Nageia * ——" ; 


GEL). mitur. FAA Sect. Wallichiana * — ". 
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古老 的 残 遗 性 状 ， 可 以 在 裸子 植物 不 同 的 系统 发 育 演 化 线 中 得 以 保留 。 

Nageiaceae 分 布 在 中 国 南部 、 日 本 南部 、 马 来 半岛 及 印度 尼 西 亚 至 新 几内亚 等 南 
太平 洋 岛屿 上 ， 也 就 是 在 北纬 30 度 至 赤道 附近 的 亚洲 东部 .南部 的 太平 洋 西 部 沿海 山地 
及 岛屿 区 域 。 原始 的 竹 柏 组 Sect. Nageia 分 布 在 中 国 南 部 和 日 本 南部 及 马 来 半 岛 
局 部 地 区 ， 而 该 科 中 特 化 的 肉 托 人 竹 柏 组 Sect，W allichiana 则 主要 分 布 在 南亚 至 新 几 内 
亚 等 南 太平 洋 岛 由 区 域内 。 本 科 的 现代 分 布 区 中 心 和 原始 类 型 保存 中 心 都 是 在 中 国 南 
部 至 马 来 半 岛 的 近海 沿岸 山地 。 这 一 区 域 是 地 球 上 稳定 的 古老 陆地 之 一 (亚洲 地 质 图 编 
图 组 1982; Epi 1985, 1986. p. 12)， 是 所 谓 的 华夏 古 陆 的 重要 组 成 部 分 ， 也 是 现 
代 南 北 两 半球 的 过 滤 地 带 。 由 于 古老 的 成 陆 历 史 和 强烈 的 海洋 性 气候 的 影响 ， 该 区 域 
具有 植物 区 系 的 稳定 性 ( 吴 鲁 夫 著 ， 仲 崇 信 译 , 1964 p.33 ), 有 利于 保存 古老 子 遗 种 类 ; 
同时 也 由 于 该 区 域 沿海 由 地 和 太平 洋 岛屿 的 特殊 环境 条 件 ， 对 于 生物 多 样 性 的 演化 也 是 
有 利 的 。 事实 上 ， 这 一 区 域 保存 着 大 量 的 被 子 植物 原始 类 型 ， 并 被 一 些 学 者 (吴征 镁 
1965; AGERE 1983; Takhtajan 1965; 张 宏 达 1986 ) 认 为 可 能 是 被 子 植物 的 起 源 
地 之 一 。 同样 ， 这 一 区 域 也 保存 着 大 量 裸子 植物 的 原始 类 型 和 子 遗 种 类 (Buchhoiz et 
al. 1948; Li 1953; Ying et al. 1982). 古 植 物 地 理 和 区 系 的 研究 (Taylor 1981; 李 
星 学 1985; Tian et al. 1987; 王 世 俊 1987 ( 注 1)， Meyen 1987) 也 说 明 这 一 区 域 
是 古 裸 子 植物 科 达 类 的 重要 分 布 区 中 心 之 一 。 裸子 植物 各 主要 现代 类 和 群 ( 除 苏铁 类 植物 ) 
的 现代 分 布 式样 似乎 表明 ， 它 们 共同 的 祖先 类 型 ( 科 达 类 或 更 早期 的 某 种 类 型 ) 演化 出 
在 北半球 以 松 科 Pinaceae 等 占 优势 的 类 群 ， 和 在 南半球 以 南洋 杉 科 Arauricaceae 及 
罗汉 松 科 Podocarpaceae 等 占 优势 的 类 群 ， 而 在 南北 半球 过 渡 地 带 中 的 亚洲 东部 、 南 
部 及 太平 洋 岛屿 区 域 则 残存 着 它 可 能 的 后 高 竹 柏 科 Nageiaceae。 


三 、 分 类 处 理 


Nageiaceae D. Z. Fu, fam. nov. 

Podocarpaceae Endl. Syn. Conif. 203. 1874, p. p . 

Familia nova foliis oppositis haud costatis pluri— parallelinerviis gemma 
terminali apice longe acuminata, strobilo macrosporangiato feminei ramiformi, 
pluri — bracteato in  rachidi, ^ bracteis — squamiformibus, ^ inferne cum 
macrosporophyllis ` fertilibus fere  adnatis superne liberis, rhachidi strobili 
macrosporangiati seminiferi stipitiformi cicatricibus bractearum sterilium deciduarum 
praedita, a Podocarpaceis vel gymnospermarum familis ceteris bene distinguitur. 

Arbor sempervirens; rami oppositi vel interdum alterni; gemmae terminales 
longe ovoideae, bracteis apice longe acuminatis. Folia opposita vel subopposita, 
coriacea, longe ovata vel lanceolato — obovata, haud costata, pluri — parallelinervia, 
basi in petiolum constricta, apice acuminata vel acuta, subtus vel raro utrinque 
stomatifera, stomatibus concavis. Strobili microsporangiati spiciformes unus vel mul- 
ti ad axillas foliorum siti microsporangiis duobus praedita; pollinibus 2— saccatis. 
Strobilus macrosporangiatus haud strobiliformis ,ad axillam foliorum situs ; rhachis 
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bracteis sterilibus squamiformibus aliquot oppositis vel suboppositis, supra 
macrosporophyllis fertlbus duobus opposita basi prolongatis cum bracteis vicinis 
inferne et dorso fere adnatis , inter macrosporophylla fertilia duo gemma terminali 
abortiva instructa; ovula in quoque macrosporophyllo una anatropa, tota 
macrosporophyllis cincta. Semina matura 1 — 2, rare 3, arillata; rhachis strobili 
macrosporangiati seminiferi stipitiformes lignosi, cicatricibus bractearum deciduarum 
praedita, superne interdum leviter carnoso — incrassatis. 

Typus: Nageia Gaertner 

Genus 1, species 5 et varietas 1, in Asia orientali australique et Guinea Nova 
habitant. 

The new family is quite distinct from Podocarpaceae, to which it original- 
ly belonged. and any other groups in gymnosperms by opposite or subopposite 
leaves with parallel nerves terminal bud long— acuminate at apex , shoot- like 
ovulate strobilus with many scaly bracts on its rachis and the uppermost one 
partly adnate. to the lower back of the fertile megasporophyll, and stalk — like 
rachis with scaly traces on it at the seed stage. 

常 绿 乔木 ， 分 枝 对 生 ， 时 互生 ， 顶 芽 长 卵 图 球形 ， 芽 鳞 先 端 具 长 尖 头 。 叶 对 生 或 近 
对 生 ， 革 质 ， 长 卵 形 或 披 针 状 倒卵形 ， 无 中 脉 ， 具 多 数 平行 细 脉 ; 叶 基 收 狭 成 柄 ， 先 端 
渐 尖 或 钝 尖 ， 气 孔 生 下 面 ， 少 两 面 生 ， 内 陷 。 小 孢子 叶 球 穗 状 ，! 至 多 数 ， 生 叶腋 , 每 ， 
小 孢子 叶 具 2 个 小 孢子 囊 ， 小 孢子 具 2 UE; 大 孢子 叶 球 生 叶 腋 ， 不 成 球 果 状 ， 大 孢 
子叶 球 轴 的 先端 具 不 发 育 的 顶 芽 ， 轴 上 有 数 个 对 生 或 近 对 生 的 鳞片 状 不 育 苞 片 ， 轴 的 上 
部 具 2 个 对 生 的 可 育 大 孢子 叶 ， 每 大 孢子 叶 生 一 枚 倒 生 胚珠 ， 胚 珠 几 完全 为 大 孢子 叶 包 
Bo AAT PAS, DOMES TRE AE; 成 熟 种 子 1 一 2 枚 ， 
偶 3 枚 ， 具 假 种 皮 ; 大 孢子 叶 球 的 轴 在 种 子 时 旦 木质 长 柄 状 ， 其 上 有 鳞片 状 苞 片 宿 存 或 
先后 脱落 的 痕迹 ， 种 柄 上 部 稍 增 粗 ， 少 呈 肉 质 种 托 状 。 

模式 : THR Nageia Gaertner. 

1 属 5 种 1 变种 分布 于 亚洲 东部 、 南 部 至 非 律 宾 及 新 几内亚 等 南 太平 洋 岛屿 。 

新 科 植 物 具 对 生 或 近 对 生 的 多 脉 叶 ， 顶 芽 具 长 尖 头 ， 肉 性 大 孢子 叶 球 枝条 状 ， 大 多 
子叶 球 轴 上 有 多 枚 鳞片 状 巷 片 ， 最 上 部 的 苞 片 与 大 孢子 叶 背 的 近 基 部 半 合 生 ， 大 孢子 叶 
球 的 轴 种 柄 状 ， 种 子 时 ， 有 鳞片 状 苞 片 宿 存 或 脱落 的 痕迹 ; 与 其 原来 隶属 的 罗汉 松 科 
Podocarpaceae 及 任何 其 他 裸子 植物 类 群 的 植物 都 极 好 区 别 。 

竹 柏 属 

Nageia Gaertrfer, De Fruct. et Sem. 191. 1788. Gordon, Pinetum, 134. 
1858; O. Kuntze, Rev. Gen. Pl. 2: 798. 1891. p. p. ; De Laub. in Blumea 32: 
209. 1987 et in Van Steen. Fl. Males. ser. 1, 10(3): L389.1988, p. p. quoad 
Sect. Nageia; C. N. Page in Not. Roy. Bot. Gard. Edinb. 45 (2) : 377 — 395. 
1988. —— Podocarpus Sect. Nageia Endl. Syn. Conif. 207. 1847; W.C. 
Cheng et L. K. Fu in Fl. Reip. Pop. Sin. 7: 403. 1978. — Podocarpus Sect. 
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Dammaroideae Benn. P1. Jav. Rar. 41. 1938. —— Decussocarpus Sect. 
Dammaroides ( Benn. ) De Laub. in Journ. Arn. Arb. 50: 348.1969. 
—— Nageia Sect. Nageia de Laub. in Blumea 32: 209. 1987. 

属 特征 及 分 布 同 科 的 描述 。 

Type: Nageia nagi (Thunb. ) O. Kuntze. (type ex herb. Thunb., microfiche 
No 23381 with the basename Myrica nagi Thunb. ) 

组 1， 竹 柏 组 

Nageia Sect. Nageia 

种 子 下 方 没有 肉质 种 托 

Seminibus infra sine receptaculis carnosis. 

Type: Nageia nagi (Thunb. ) O. Kuntze 

3 种 ， 分 布 于 中 国 东南 部 、 南 部 ， 日 本 南部 ， 越 南 及 马来西亚 。 

la. 4448 

Nageia nagi (Thunb. ) O. Kuntze in Rev. Gen. Pl. 2: 798. 1891; De 
Laub. in Blumea 32: 209. 1987, p. p.excl. syn. — Podocarpus formosensis Dram- 
mer; C. N. Page in Not. Roy. Bot. Gard. Edinb. 45 (2); 382 


1988. — Myrica nagi Thunb., F1. Jap. 76. 1784. ——  Nageia japonica 
Gaertner, De Fruct. et Sem. 1: 191, tab. 39, fig. 8. 1788, p. p. nom. 
illeg. —— Podocarpus nageia R. Br. ex Mirb. in Mem. Mus. Nat. Hist. Paris 
13: 75. 1825; Parl. in DC. Prodr. 16, 2 : 508. 1868.— P. cuspidatus Endl. 


Syn. Conif. 207. 1874.—— P. nagi (Thunb. ) Zoll. et Mor. ex Zoll. Syst. Verz. 
Ind. Arch. 2:82. 1854; W. C. Cheng et L. K. Fu in Fl. Reip. Pop. Sin. 7: 
404. 1978.— Nageia cuspidata (Endl.) Gordon, Pinetum 136. 1858.—— N. 
ovatusGordon, Pinetum, Suppl . 42. 1862.— Podocarpus nageia R. Br. var: 
rotundifolius Maxim. Gartenflora 13: 37. 1864.—— P.nageia R.Br. et Mirb. var. 
angustifolius Maxim. l. c.—— P. ovatus(Gordon) Henk. et Hoch. Syn, Nadelh. 
381. 1865.—— Dammara veitchii Henk. et Hoch. 1. c. 216. —— Podocarpus 
japonicus (Gaertner) Nelson, Pinac. 155. 1866, nom. illeg. non Sieb. et Endl. 
1847.—— P.caesius Maxim. in Mel. Biol. 7: 561. 1870. — P. nagi (Thunb. ) 
Pilg., in Engler, Pflanzenr. Heft 18, 4 (5) : 60. 1903. — P. nagi (Thunb. ) 
Makino in Bot. Mag. Tokyo 17: 113. 1903.—— P. nagi (Thunb. ) Makino var. 
rotundifolius ( Makino)Makino, 1. c. 114. — P. nagi (Thunb.) Makino var. 
angustifolius (Makino) Makino, 1. c. 一  P.nankongensis Hayata in Ic. Pl. 
Formos. 7: 39. 1918.— Decussocarpus nagi (Thunb.)De Laub . in Journ. Arn. 
Arb. 50: 357. 1969. l 
中 国 东南 部 、 南 部 ， 日 本 南部 


lb. 窄 叶 性 柏 新 组 合 
Nageia nagi (Thunb. )O.Kuntze var. koshuensis (Kaneh. ) D. Z. Fu. comb. 
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nov.— Podocarpus nagi (Thunb. ) Zoll. var. koshuensis Kaneh. in Trans. Nat. 
Hist. Soc. Formos. 21: 145. 1931.— Podocarpus formosensis Dummer in Gard. 
Chron. ser. 3, 52: 295. 1912; H. L. Li, Woody Flora of Taiwan. 40. 1971; 
W. C. Cheng et L. K. Fu in Fl. Reip. Pop. Sin. 7: 403. 1978. 一 一 P. 
koshuensis ( Kaneh.) Kaneh., Formos. Trees ( rev. ed.) 36. 1936. 一 一 
Decussocarpus nagi (Thunb. ) De Laub. in Journ. Arn. Arb. 50: 357. 
1969. p. p.—— D. nagi ( Thunb. ) De Laub. var. formosensis (Dummer) J. Sitba 





in Phytologia 58 (6) : 366. 1985. — Nageia formosensis (Dummer) C. N. 
Page'in Not. Roy. Bot. Gard. Edinb. 45 (2): 382.1988. 

中 国 台 湾 南 部 。 

2， 长 叶 竹 柏 

Nageia fleuryi (Hickel) De Laub. in Blumea 32: 210. 1987; C. N. Page in 
Not. Roy. Bot. Gard. Edinb. 45 (2): 382. 1988.—— Podocarpus fleuryi Hickel 
in Bull. Soc. Dendrol. France 75: 75. 1930; W. C. Cheng et L. K. Fu in Fl. 
Reip. Pop. Sin. 7: 407. 1978.—— Decussocarpus fleuryi (Hickel) De Laub. in 


Journ..Arn. Arb. 50: 355. 1969. 

中 国 东南 部 ， 越 南 。 

3. 大 时 竹 柏 新 拟 

Nageia maxima (De Laub.)De Laub. in Blumea 32: 210 1987, et in Van 
Steen. Fl. Males. ser. 1. 10 (3) : 394. 1988; C. N. Page in Not. Roy. Bot. 


Gard. Edinb. 45 (2): 382. 1988. —— Decussocarpus maximus De Laub. in 
Journ. Arn. Arb. 50: 353. 1969. —— Podocarpus maximus (De Laub. ) Gaussen, 
Gymn. Act. et Foss. fasc. 14, ch. 21: 14. fig. 742. 1976. 

特产 于 马来西亚 的 沙 捞 越 。 

组 2， 肉 托 竹 柏 组 

Nageia Sect. Wallichiana D. Z. Fu, sect. nov. 

种 子 下 方 有 肉质 种 托 


Seminibus infra receptaculis carnosis praedntis. 

Type: Nageia wallichiana (Presl.) O. Kuntze 

2 种 ， 分 布 于 中 国 西南 部 ， 印 度 东 北部 ， 中 南 半 岛 菲律宾 ， 马 来 半岛 至 巴布亚 新 
几内亚 等 南 太 平 洋 岛屿 。 


4. 马 来 竹 柏 新 拟 
Nageia motleryi(Parl. ) De Laub. in Blumea 32: 210. 1987; et in Van Steen. 


Fl. Males. ser. 1. 10 (3): 393. 1988; C. N. Page in Not. Roy. Bot. Gard. 


Edinb. 45 (2) : 382. 1988. —— Dammara motleryi Parlatore, Enum. Sem. Hort. 
Bot. Mus. Florent. 26. 1862; Parl. in DC. Prodr. 16 (2) : 508. 
1868.— Podocarpus baccarii Parl. in DC. Prodr. 16 (2) : 508.1868; Pilg. in 


Engler, Pflanzenr. Heft 18 ;4(5): 59. 1903. —— Nageia  baccani (Parl. ) 
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Gordon, Pinetum ed. 2: 186. 1875. —— Agathis motieryi ( Par 1.) Ward. in 
Monsunia 1: 185. 1900.—— Podocarpus motleryi (Par 1.) Drummer in Journ. Bot. 
52: 240. 1914; Wasscher in Blumea 4: 421, tab. 4, fig. 11. 1941; Gaussen, 
Gymn. Act. Foss. fasc. 14, ch. 21: 22, fig. 737. 1976. —— Decussocarpus 
motleryi (Parl.) De Laub. in Journ. Arn. “Arb. 50: 352. 1969. 

马来西亚 ， 苏 门 达 腊 岛 ， 加 里 曼 丹 岛 。 

5. 肉 托 竹 柏 

Nageia wallichiana (Presl) O. Kuntze in Rev. Gen Pl. 2: 800. 1891; De 
Laub. in Blumea 32: 210. 1987; et in Van Steen. Fl. Males. ser. 1. 10 (3): 
391. figs. 41, 42. 1988; C. N. Page in Not. Roy. Bot. Gard. Edinb. 45 (2): 
382. 1988. — Podocarpus latifolius Blume, En. Pl. Jav. 1 89. 1827, nom. 
illeg., non ( Thunb.) R. Br. ex Mirb. 1825; Wall. Pl. Asiat. Rar. 1: 26. t. 
30. 1830; Endl. Syn, Conif. 208. 1847; Parl. in DC. Prodr. 16, 2: 508. 1868; 
Hook. f. Fl. Brit. India 5: 649. 1896 —— P. wallichianus Presl, Bot. Bemerk. 
110. 1844; Pilg. in Engler, Pflanzenr Heft 18,4 (5) : 59. 1903, et in Engler u. 
Prantl, Nat. Pflanzenfam. ed. 2. 13: 245. tab. 134a. 1926; Hickel in Lecomte Fl. 
Gen. Ind. — Chine 5: 1068. 1931; W. C. Cheng et L. K. Fu in Fl. Reip. Pop. 
Sin. 7: 404. 1978:.—— P. blumei Endl. Syn. Conif. 208. 1847; Parl. in DC. 
Prodr. 16, 2: 508. 1868; Pilg. in Engler à. Prantl, Nat. Pflanzenfam. ed. 2. 13: 
245, tab. 134b, 1926.—— P. agathifolius Blume, Rumphia 3: 217, tab. 173. 
1849. —— Nageia blumei (Endl.) Gordon, Pinetum 138. 1858. —— Podocarpus 
lacifolius f. tematensis de Boer, Conif. Arch. Ind. 14. 1866. —— Decussocarpus 
wallichiana (Presi) De Labu.in Journ. Arn. Arb. 50: 357. 1969. 

ÞAR BH Zib depu RR MERLI TEAR. 马来西亚， 印度 
尼 西 亚 ， 巴 布 亚 新 几内亚 。 
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